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Resume 

Quatre campagnes de fouilles, executees de 1983 a 1986, ont apporte une foison d’ observations 
entierement nouvelles sur ce site paleontologique remarquable, qui etait reste jusqu’alors durable - 
ment delaisse et pour l’essentiel inexplore. La presente communication a pour but d’en presenter une 
synthese. Les quelque 12 m d’epaisseur stratigraphique fouilles ont permis de preciser la succession 
des facies sur la quasi-totalite des horizons conserves, avec leurs faunes correspondantes. Ces 
observations revelent une forte homogeneite d’ ensemble, a la fois dans les caracteres lithologiques, 
taphonomiques et paleobiologiques, ce qui traduit une assez forte Constance des conditions globales 
d’environnement. Les lithofacies sont des marnes schisteuses revelatrices d’anciens paleosubstrats 
meubles, a forte dominante argileuse (60 a 70 % de montmorillonite et moins de 30 a 40 % de 
carbonate de calcium, siderite et limonite). Les peuplements sont composes presque exclusivement 
d’organismes pelagiques, nectopelagiques ou mesopelagiques (nageant en pleine eau ou infeodes a 
des milieux algaires libres) ; ils ne comprennent que tres peu d’organismes benthiques. Les conditions 
d’environnement, franchement marines, devaient correspondre a une tranche d’eau d’ environ 200 m ; 
les tranches d’eau superieures et moyennes, ou vivaient la plupart des organismes, devaient etre 
normalement agitees, oxygenees et eclairees ; a 1’ inverse, les fonds devaient etre extremement calmes 
et tres peu oxygenes, en zone aphotique, ce qui a ete favorable a la mineralisation des tissus mous. 

© 2003 Editions scientifiques et medicales Elsevier SAS. Tous droits reserves. 

Abstract 

Remarkable Invertebrates from the Lower Callovian of la Voulte-sur-Rhone (Ardeche, 
France). The four-excavating field expeditions from 1983 to 1986 led to collect a considerable 
amount of new data from this exceptional paleontological site, which was neglected, and unexplored 
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for the essential, until now. This paper presents a synthesis of the main available results. For the first 
time, the succession of the lithofacies is precised from all preserved deposits thick about 12 m. These 
observations reveal, on the whole, a great homogeneity of lithologic, paleobiologic or taphonomic 
characteristics, which denote a rather great constancy of the global environmental conditions. The 
lithofacies are schistous marls revealing former uncemented paleosubstrates, with clay very domina- 
ting (montmorillonite for 60-70%, calcium carbonate, siderite and limonite for less than 30% or 
40%). The faunas are nearly exclusively composed of pelagic, nectopelagic or mesopelagic orga- 
nisms (swimming in full water or dependent on free algal environments); they include very few 
benthic organisms. The marine water depth in this area would be estimated to have reached roughly 
200 m. The surface and middle water strata, where lived the major part of organisms, must have been 
usually agitated, well oxygenated and illuminated. At the opposite side, the bottom water must have 
been very quiet and anoxic, in aphotic zona, which is responsible for the soft tissue mineralisation. 

© 2003 Editions scientifiques et medicales Elsevier SAS. Tous droits reserves. 
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1. Introduction 

Sur le territoire de la Voulte-sur-Rhone, le long du ruisseau de Gramade encore appele 
« Ravin des mines », au lieu dit la Boissine, subsistent les traces d’une ancienne exploita- 
tion miniere d’ou fut extrait, entre la fin du XVIII e siecle et les dernieres decennies du XIX e , 
un minerai exceptionnellement riche en fer : une exploitation fort importante, qui pouvait 
fournir annuellement jusqu’a 40 000 tonnes de minerai (Fournet, 1843 ; Ledoux, 1868). 

Tel qu’il se presentait initialement, le gisement etait constitue par une vaste lentille 
sedimentaire de plus d’un kilometre de longueur, 240 metres de largeur et 40 a 50 metres de 
plus grande epaisseur, adossee a un plan de faille, celui-ci incline a 70° et formant partielle- 
ment la rive nord du ruisseau de Gramade. Cette lentille etait constitute d’une succession de 
bancs rougeatres ou jaunatres plus ou moins riches en fer, pour la plupart epais de 20 a 
50 centimetres. D’apres les observations publiees par Ebray (1864), le depot du minerai de 
fer oolitique se serait constitue pendant presque toute la duree du Callovien (Fig. 1). 

Ce gisement de fer s’est revele en outre remarquable par la qualite des fossiles qu’on y 
trouvait, notamment dans les niveaux a nodules et dans les bancs argileux sur lesquels il 
reposait ou qui s’y intercalaient : des fossiles aux particularity exceptionnelles, car ay ant 
generalement conserve la trace mineralisee de leurs tissus mous. Tres apprecies des carriers 
qui en tiraient profit en les vendant a des amateurs, ces fossiles (essentiellement des 
cephalopodes et des crustaces inclus dans les nodules) ont ete pour la plupart disperses et 
perdus. Seule une infime partie d’ entre eux, reunie par les soins de Dumortier, et al., est 
venue assez tardivement, dans les annees 1890, enrichir les collections paleontologiques 
des universites de Lyon et de Grenoble. C’ est a Van Straelen et surtout a F. Roman que l’on 
doit d’ avoir, par des publications parues seulement dans les annees 1920, fait connaitre 
l’exceptionnel interet paleontologique de ce gisement. 

Seuls quelques auteurs s’y interesserent ensuite, a partir de 1960, sur des points particu- 
lars d’ordre paleontologique ou stratigraphique, dont Elmi (1967) qui, en precisa definiti- 
vement l’age, par datation relative et essentiellement au moyen des ammonites qui y avaient 
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Fig. 1. Situation geologique de l’ancienne exploitation miniere de la Boissine. 

Fig. 1. Geological situation of the former mining area of la Boissine. 

ete recensees du temps de 1’ exploitation miniere : les premieres assises du depot de fer et les 
marnes argileuses qui s’y intercalaient ou qui l’encadraient ont ainsi pu etre attributes, avec 
assez de certitude, a la zone a Gracilis (sous-zone a Koenigi) du Callovien inferieur. 

Puis il ne fut plus question ou presque de ce gisement repute epuise, les quelques 
affleurements qui pouvaient y subsister se trouvant depuis longtemps envahis d’ eboulis et 
de vegetation. 

Or, un jeune chercheur de la region passionne de paleontologie, Bernard Riou, ayant 
entrepris de fouiller les rares lambeaux sedimentaires encore accessibles dans le site, y fit 
en 1980 d’interessantes decouvertes qu’il soumit aux specialistes du Museum national 
d’Histoire naturelle : les quelques depots argileux qui subsistaient sous les eboulis conte- 
naient en fait les memes especes de fossiles que les niveaux noduleux et argileux autrefois 
intercales dans les premieres assises du minerai de fer, celui-ci totalement epuise par 
1’ ancienne exploitation miniere. II devenait des lors possible d’envisager une operation de 
fouilles, dont le bilan scientifique est ici presente. 


2. Les campagnes de fouilles (1983-1986) 

Les lambeaux residuels d’ affleurements du Callovien inferieur susceptibles d’etre 
fouilles le long du ruisseau de Gramade etaient au nombre de quatre, designes par les lettres 
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Fig. 2 et 3. Vue du ravin de Gramade prise depuis son flanc sud et correspondant a la partie occidentale de 
l’ancienne exploitation miniere de la Boissine. La partie devegetalisee visible au centre de la photo correspond au 
site A, choisi et prepare en vue de la campagne de fouille. Le site B se voit un peu plus a droite, au-dessus d’une 
petite surface mise en culture (Fig. 2). Vue rapprochee d’une partie du site A en juillet 1983, apres deblaiement des 
eboulis au moyen d’une pelleteuse et pose du grillage de protection (Fig. 3). 

Figs. 2 and 3. View of the Ravin de Gramade from its southern side and corresponding to the western part of the 
former mining area of la Boissine. The displanted area at the center of this sight corresponds to the site A, choosed 
and prepared for digging. The site B is visible a little more on the right, above a small-cultivated area (Fig. 2). 
Closely view of a part of the site A in July 1983, after the screes were cleared away by a mechanical shovel and the 
protective grating was seted up (Fig. 3). 

A a D. C’est le plus occidental, le site A, qui a ete choisi en raison a la fois de son epaisseur, 
de sa relative extension et de son accessibility. 

Les sites B, C et D, qui se succedent sur 150 m vers Test, en recoupant pour partie la 
meme succession sedimentaire, sont en effet nettement plus restreints et auraient ete 
beaucoup plus difficiles a exploiter. Ils ont cependant ete en partie fouilles eux aussi, 
notamment par Bernard Riou qui a pu en extraire quelques pieces tres remarquables ; mais 
leur situation a mi-pente, en pleine zone d’ eboulis, et leur moindre epaisseur stratigraphi- 
que n’ auraient pu permettre un echantillonnage aussi methodique et etendu que celui 
realise sur le site A (Figs. 2 et 3). 

La premiere operation, une fois arrete le choix du site, a ete de mettre le perimetre de 
fouille, environ 600 m 2 , sous protection en l’entourant d’un fort grillage, avec panneau 
d’ interdiction de penetrer afin d’en dissuader l’acces. 

Les fouilles, commencees en juillet 1983, se sont echelonnees jusqu’en 1986, soit durant 
la periode estivale de quatre annees consecutives. Elies ont ete realisees avec le concours du 
CNRS, sous l’egide du Laboratoire de paleontologie du Museum national d’Histoire 
naturelle (Figs. 4 et 5). 

Une aide precieuse nous a ete apportee par M. Edmond Ribet, actuel proprietaire des 
lieux maintenant reconvertis en verger, avec quelques cultures vivrieres dans ses zones les 
plus planes : non seulement il a tres chaleureusement accueilli notre projet de fouilles, mais 
il nous a assure de son concours pour l’acheminement du materiel necessaire a notre 
travail ; dix personnes ont en outre participe a ces fouilles : en plus de Bernard Riou et de 
F auteur de ces lignes, six membres du laboratoire de Paleontologie du Museum, dont deux 
specialistes (Sylvie Secretan et Sylvie Wenz) et quatre techniciens (Herve Barrat, Jean- 
Michel Barrat, Didier Molin et Philippe Richir), plus deux membres de la Societe amicale 
des geologues amateurs (Christine da Boa Vista et Suzanne Zuschmitt). 
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Fig. 4 et 5. Premiers coups de pioche en juillet 1983 (Fig. 4) et etat d’avancement des fouilles en juin 1985 (Fig. 5). 
Le fort pendage des couches (58 % en moyenne) et les difficultes du debitage, a la barre a mine, ont rendu 
necessaire T usage du harnais afin de securiser le travail des fouilleurs. 

Figs. 4 and 5. Beginning of the digging in July 1983 (Fig. 4) and state of progress in June 1985 (Fig. 5). The steep 
angle of dip of the layers (58% on an average) and the difficulties of the cutting up, with miner’s pick, have 
required the use of harnesses for the safety of the diggers. 

Les marnes schisteuses du Callovien inferieur de la Voulte-sur-Rhone ont une teneur tres 
forte en argiles, de l’ordre de 60 a 70 %. Or, sous l’effet des eaux de pluie et de 
ruissellement, ces argiles gonflent en fractionnant tous les fossiles qui s’y trouvent inclus. 
Le gel, ensuite, delite tres rapidement ces marnes en fines plaquettes qui glissent le long des 
pentes en formant une epaisse couverture d’ eboulis instables. II fallait done tout d’abord 
degager ces eboulis au moyen d’une pelleteuse pour pouvoir atteindre la roche fossilifere 
intacte ; et chaque hiver apportant son lot de nouveaux delitages et done de nouveaux 
eboulis, cette operation de deblaiement prealable a du etre repetee a chaque printemps 
avant la reprise des fouilles. 

Une fois le site degage de ses eboulis, des reperes a la fois planimetriques et altimetri- 
ques ont ete places de maniere a pouvoir constamment, d’une annee a V autre et a chaque 
etape de l’abattage, retrouver les bases d’un quadrillage virtuel servant de cadre pour le 
suivi du travail (Figs. 6 et 7). 

Les difficultes de ces fouilles ont tenu a trois causes principales. D’une part a l’etonnante 
durete de la roche, bien qu’il s’agisse de marnes schisteuses, mais tellement compactes 
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Fig. 6 et 7. Surface d’une dalle a ophiurides venant d’etre debitee (Fig. 6) et portion de dalle apres preparation en 
laboratoire (Fig. 7, photo de D. Serrette, laboratoire de Paleontologie, MNHN, Paris) 

Figs. 6 and 7. Surface of a just cuted up flagstone with ophiurids (Fig. 6) and portion of flagstone after preparation 
in laboratory (Fig. 7). 

qu’il etait impossible d’en debiter des dalles autrement qu’en les attaquant a la barre a mine 
pour pouvoir ensuite les extraire. D’ autre part au fort pendage des couches, sur la surface 
desquelles il etait pratiquement impossible de rester en equilibre tout en for 9 ant sur les 
outils. La regie, en effet, a toujours ete de travailler en suivant la succession des bancs, done 
en les exploitant les uns apres les autres, du haut vers le bas et en respectant a chaque fois 
le suivi de leur pendage, celui-ci de 58 % en moyenne, soit 30°. La troisieme difficulty 
majeure a ete le manque de degagement au fur et a mesure que la fouille s’encaissait en 
s’approfondissant, ceci faute d’ avoir pu abattre assez largement les parois rocheuses 
laterales (Fig. 8). 

Malgre ces difficultes, l’abattage a pu etre mene a bien sur les huit metres de hauteur 
accessibles a l’affleurement, ce qui represente en realite, du fait du fort pendage des 
couches et des rejets de failles, pres de douze metres d’epaisseur stratigraphique (Fig. 9). 

L’abattage a consiste a extraire des dalles d’au moins 40 a 60 cm 2 sur 5 a 20 cm 
d’epaisseur et, apres les avoir stabilisees, de les diver au burin large en profitant au mieux 
des litages, done aussi finement que possible, afin de pouvoir en retirer le maximum 
d’ observations. 

Chaque litage constituant un paleosubstrat, on peut estimer a environ 1200 m 2 le total 
des surfaces ainsi examinees au cours de ces quatre campagnes de fouille. 

Tous les restes fossilises ont ete notes niveau par niveau et la plupart ont ete ensuite 
prepares par les soins de Bernard Riou. 
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Fig. 8. Surface d’une dalle avec nodules intraformationnels d’ environ 7 cm de diametre. Ces nodules, une fois 
dives, se sont reveles non fossiliferes ; mais, bien que nettement moins volumineux, ils sont de meme nature 
argilo-calcitique que ceux qui, notamment du temps de 1’ extraction miniere, ont livre les plus beaux specimens de 
cephalopodes teuthoi'des et de crustaces decapodes dont quelques-uns subsisted dans les collections des univer- 
sites de Lyon et de Grenoble. Les plus gros de ces nodules peuvent atteindre une trentaine de centimetres de 
diametre. Ils sont dus a une accretion concentrique de particules sedimentaires autour d’un amas de matiere 
organique, celle-ci ayant pu etre simultanement degradee ou au contraire, dans certains cas favorables, conservee 
par mineralisation differentielle des tissus mous et des parties resistantes (cas concernant plus particulierement 
des cephalopodes, crustaces et poissons). 

Fig. 8. Surface of a flagstone with intraformational nodules of about 7 cm diameter. These nodules, when splitted, 
are not fossiliferous; but, although sharply less voluminous, they are of the same argilo-calcitic sediment that the 
one which, notably during the mining extraction, contained the best specimens of teuthid cephalopods and 
decapod crustaceans, some of them being still present in the collections of the university of Lyon and Grenoble. 
The biggest nodules can reach about thirty centimeters in diameter. They are made of a concentric accretion of 
sedimentary particles around a mass of organic matter, which eventually decayed simultaneously or, on the 
contrary, exceptionally preserved by differential mineralisation of soft tissues and hard organs (cases concerning 
more especially cephapopods, crustaceous and fishes). 

3. Donnees stratigraphiques 

La serie sedimentaire etudiee s’est revelee depourvue de reperes lithologiques ou 
paleobiologiques nettement marques, etant constitute d’une succession de niveaux argi- 
leux aux caracteres apparemment peu differences. 

Un releve stratigraphique general avec echantillonnage a tout d’abord ete ebauche ; mais 
ce n’est que progressivement, et grace au suivi rigoureux des observations, qu’a pu etre 
etablie une coupe detaillee du site, dont le schema est represente a la Fig. 9. Le descriptif 
sommaire de cette coupe est donne ci-apres de haut en bas et done en commen 9 ant par les 
niveaux les plus recents, qui ont ete les premiers debites puisque la fouille a consiste a 
descendre dans la serie sedimentaire, couche apres couche, surface de banc apres surface de 
banc. 

Niveau j (100 cm visibles). Mames grises feuilletees alterees, peu fossiliferes (quelques 
Bositra et Ophiopinna , avec restes mal conserves de petits crustaces et de teuthoi'des). 

Niveau i (30 a 50 cm). Lits de marne rougeatre tres dure a nodules fendilles et rares 
fossiles tres oxydes (meme faune qu’en j). 
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Fig. 9. Coupe stratigraphique du site A, relevee au fur et a mesure de 1 ’ approfondissement de la fouille (limites 
basses indiquees pour la fin de chaque campagne). Les couches plongent plein sud suivant un pendage degressif de 
65 a 52 % (elles sont done plus inclinees que ne le laisse apparaitre cette coupe, dont le front de taille est oriente 
NE-SO). Le niveau « O » (niveau de reference) est le niveau principal a Ophiopinna elegans. Le detail de cette 
coupe est donne ci-contre. 

Fig. 9. Stratigraphic section of the site A, maked up in proportion as the deepening of the digging (the low limits 
drawed indicate the end of every campaign). The layers slope full south following a 65 to 52° angle of dip (they are 
then more inclined than they appear in this section, which is oriented NE-SW). The level “O” is the main level 
with Ophiopinna elegans. The details of this section are here given. 

Niveau h (1 a 5 cm). Intercalation argilo-greseuse gris-noire a nombreux nodules 
alignes et rostres d 'Hibolites ; les nodules ont revele au clivage quelques restes d’origine 
organique. 

Niveau g (180 cm). Mames gris-bleues a alternances rougeatres (oxydation), avec 
quelques gros nodules jaune-rougeatres non alignes et faune abondante. Ce niveau de 
marnes gris-bleues se subdivise ainsi : 

• g-9 (30 a 40 cm). Banc compact a cephalopodes (ammonoides comprimes d’oppelii- 
des, assez nombreux aptychus, rostres de belemnoides du genre Hibolites et petits 
teuthoides), crustaces thylacocephales abondants et nombreux crustaces decapodes 
(peneides, urodellides, erymides, coleiides, eryonides et nephrotides), asterides du 
genre Solaster ; a mi-epaisseur se trouve une passee a nodules plats en place et 
Ophiopinna tres abondantes ; 

• g-8 (22 cm). Banc compact a nodules discoides in situ et faune moins abondante qu’en 
g-9 : quelques Bositra, des aptychus isoles, un specimen de Proplanulites koenigi , de 
rares belemnoides (genre Hibolites ) et teuthoides (deux gladius de Teudopsis et 
d’autres teuthoides a tissus mous mineralises), quelques crustaces thylacocephales, 
des crustaces decapodes (peneides, eryonides et coleiides), quelques Ophiopinna , une 
comatule, quelques restes d’elasmobranches (selaciens) et d’actinopterygiens, un 
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fragment d’os de reptile. A 3 cm du toit de ce gros banc se trouve un horizon a 
pycnogonides ; 

• g-7 (24 cm). Banc compact a nodules discoides in situ et meme faune peu abondante : 
Bositra , quelques crustaces thylacocephales, rares pycnogonides, Ophiopinna , traces 
d’elasmobranches (selaciens) en empreintes, restes d’actinopterygiens et de crossop- 
terygiens ; 

• g-6 (4 cm). Lit depourvu de fossiles ; 

• g-5 (22 cm). Banc compact avec nodules discoi’des in situ et faune tres abondante : 
Bositra , Plagiostoma, ammonoides comprimes d’ oppeliides et aptychus, nombreux 
crustaces thylacocephales (genre Dollocaris ), mysidaces et decapodes (peneides et 
eryonides), Ophiopinna , reste d’echinide regulier avec radioles, annelides de la famille 
des aphroditides ; 

• g-4 (22 cm). Banc compact tres peu fossilifere : quelques Bositra , crustaces thyla- 
cocephales et Ophiopinna ; 

• g-3 (22 cm). Banc compact tres peu fossilifere : quelques Bositra , pycnogonides, 
traces de crustaces et Ophiopinna ; 

• g-2 (13 cm). Banc dur a rares traces fossiles. A mi-hauteur, lit a aptychus, crustaces 
(dont des thylacocephales), Ophiopinna. A la base, croute jaunatre tres dure et 
cassante a Ophiopinna ; 

• g-1 (15 cm). Banc dur avec quelques traces fossiles : Bositra , ammonoides (aptychus 
isoles et rares Parapatoceras ), teuthoides (dont un gros Teudopsis), crustaces thyla- 
cocephales et decapodes, Ophiopinna , restes d’elasmobranches (selaciens) en em- 
preintes. 

Niveau f (1 a 2 cm). Niveau a Ophiopinna. 

Niveau e (100 cm). Marnes grises litees en bancs de 10 a 20 cm d’epaisseur, sans nodules 
et a faune homogene, relativement abondante vers le haut, s’appauvrissant vers le bas : 
annelides, Bositra , cephalopodes (ammonoides de petite taille dont des oppeliides, des 
aptychus et de rares Parapatoceras , teuthoide du genre Rhomboteuthis ), crustaces thyla- 
cocephales et decapodes, actinopterygiens et un specimen incomplet de crossopterygien 
probable. 

Niveau d (10 cm). Banc dur non delitable et azoique surmontant un lit charbonneux 
rougeatre a Parapatoceras et rostres d ’Hibolites. 

Niveau c - 50 cm. Marnes resistantes en lits de 1 a 5 cm d’epaisseur, sans nodules, a 
faune peu abondante. 

Niveau b (1 a 5 cm). Couche noiratre sapropelique sur laquelle reposent de nombreux 
rostres d ’Hibolites. 

Niveau a (290 cm). Marnes grises a stratification irreguliere, sans nodules mais avec 
intercalations de lits ou passees oxydees. De rares Parapatoceras dans la partie superieure. 
A 155 cm du toit, couche ferrugineuse de 4 cm d’epaisseur. La faune, assez pauvre dans la 
moitie superieure, devient plus abondante vers le bas : annelides, rares rhynchonellides, 
Bositra , quelques Plagiostoma , cephalopodes (ammonides de la famille des oppeliides 
avec aptychus et Parapatoceras , belemnoides du genre Hibolites , teuthoides et nombreux 
vampyromorphes), pycnogonides, crustaces thylacocephales et decapodes assez abon- 
dants, asteride du genre Solaster, Ophiopinna , restes d’echinides reguliers avec radioles, 
restes de selaciens. A ce niveau se trouvent aussi quelques traces de fouissement, sous la 
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forme de terriers lineaires subhorizontaux de 1 a 1 ,5 mm de diametre, a parois oxydees et 
remplis par un sediment un peu plus clair que la gangue encaissante. 

Niveau o (niveau de reference) (1 a 6 cm). Niveau principal a Ophiopinna. 

Niveau z (380 cm visibles). Marnes grises irregulierement litees, intercalees de lits ou 
passees oxydees, difficile a diver, sans nodules et assez peu fossiliferes : rares Bositra , 
ammonoi'des et aptychus, teuthoi'des, vampyromorphes, petits crustaces, Ophiopinna , 
etroits terriers subhorizontaux comme dans le niveau a. A 60 cm du toit, petit niveau dur de 
4 cm d’epaisseur a fentes de dessiccation. A 350 cm du toit, mince lit noir sapropelique. 

(350 cm de lacune de visibility entre le site A ci-dessus et le cite B ci-dessous [epaisseur 
calculee geometriquement, en tenant compte du pendage]). 

450 cm visibles. Marnes grises litees a petits crustaces (mysidaces), rares Bositra et 
quelques restes d’actinopterygiens, avec de petits nodules et des intercalations silico- 
ferrugineuses tres dures qui disparaissent progressivement vers le bas. 

BATHONIEN : calcaire argileux beige a Plagio stoma subcardiiforme . 


4. Composition du peuplement 

Quelques fossiles extraits plus ou moins anciennement du Callovien inferieur de la 
Voulte-sur-Rhone avaient pu donner lieu aux publications de Van Straelen (1922, 1923a, b) 
sur les crustaces, de Roman (1928) sur les teuthoi'des et les crustaces, de Bachmayer (1960) 
sur un nouveau crustace, de Valette (1928), de Hess (1960) et de Died et Mundlos (1972) 
sur les ophiurides, de Kuhn-Schnyder (1960) sur la decouverte d’un reste de reptile et de 
Jefferies et Minton (1965) sur les bivalves. Mais, pour interessantes qu’elles aient ete, ces 
publications ne donnaient qu’un apergu tres incomplet, et sans vue d’ ensemble, d’un 
peuplement faunistique exceptionnel qui restait pour l’essentiel a decouvrir. 

Les recoltes paleontologiques effectuees entre 1983 et 1986 sont loin d’ avoir ete toutes 
etudiees en detail ; mais une bonne douzaine de communications scientifiques sont 
cependant deja parues a la suite de ces campagnes, directement ou indirectement suscitees 
par elles et ici indiquees par ordre chronologique : celles de Fischer et Riou (1982a, b, 
2002) sur les cephalopodes coleoides, de Secretan (1983, 1985), Secretan et Riou (1983, 
1986), Rolfe (1985), Cariol et Riou (1991), Frolich et al. (1992) sur les crustaces, de Manni 
et al. (1985) sur les crinoides, de Wilby et al. (1996) sur les conditions de fossilisation. II 
reste encore a faire connaitre dans le detail les annelides, les pycnogonides pantopodes, 
quelques crustaces decapodes, une grande espece d’asteride et un echinide, ce qui devrait 
faire l’objet de publications ulterieures. 

Les fossiles du Callovien inferieur de la Voulte-sur-Rhone, en presque totalite d’origine 
marine, constituent un peuplement tres particulier, relativement peu diversifie mais d’une 
composition totalement differente de celles qui caracterisent communement, dans le 
domaine marin, les sediments de plateformes carbonatees. En voici la composition, accom- 
pagnee d’ informations concemant le mode de vie probable des especes. 

4.1. La microflore 

L’ etude microscopique a permis de reperer quelques restes de spores (dont des spores de 
champignons d’origine continentale) et des debris de dinoflagelles (prophytes planctoni- 
ques). 
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4.2. La macroflore 

Les peuplements d’algues souples, qui ont du exister a l’origine, n’ont laisse, comme 
c’est presque toujours le cas, aucune trace organique de leur presence, et les vegetaux 
d’origine continentale ne sont representes dans le gisement que par de tres rares fragments 
d’organes foliaires. 

4.2. La microfaune 

L’examen des prelevements effectues n’a jusqu’ici permis de deceler que quelques 
traces de foraminiferes : des rotaliines du genre Epistomina , genre qui compte parmi les 
plus anciens foraminiferes planctoniques connus. 

Hess (1960), avait anterieurement cite quelques autres foraminiferes dans le Callovien 
inferieur de la Voulte-sur-Rhone : des textulariines (genres Ammodiscus et Trochammina ), 
miliolines (genre Ophthalmidium) et rotalines (genre Dentalina ), foraminiferes tous repu- 
tes benthiques. 

4.4. La macrofaune 

Elle est largement dominante, tant en diversite qu’en nombre d’individus, et se repartit 
de maniere tres inegale entre les groupes suivants : 

4.4.1. Annelides 

Une vingtaine de specimens d’ Annelides avec parties molles mineralisees ont ete 
trouves, qui sont en cours d’ etude par Anna Alessandrello. Ils appartiennent tous a des 
especes nouvelles et a des genres jusqu’ici inconnus. Ce sont en grande majorite des 
polychetes (deux genres et especes de la famille des aphroditides, plus deux de la famille 
des arenicolides) et des sipunculides (un genre et une espece de la famille des sipunculides). 
Les representants actuels de ces families d’organismes sont tous benthiques, detritivores ou 
ingereurs de sediments. 

4.4.2. Brachiopodes 

Les niveaux etudies renferment quelques rhynchonellides (espece Robustirhynchia 
tenuiformis) et de tres rares terebratulides specifiquement et meme generiquement indeter- 
minables, organismes ay ant vecu a l’etat libre sur le fond (cas des rhynchonellides) ou fixes 
au moyen d’un pedoncule souple (cas des terebratulides). 

4.4.3. Mollusques bivalves 

Ils sont essentiellement representes par des populations extremement abondantes de 
Bositra buchii , petite espece de la famille des posidoniides qui s’ est multipliee ici par 
vagues successives de millions d’individus, ceux-ci ayant tous chaque fois peris plus ou 
moins precocement a un meme stade ontogenetique (Ligs. 10-12). Cette espece de bivalve, 
longtemps designee sous les noms de Posidonia alpina ou Posidonia ornati , se trouve 
largement repandue en Europe occidentale depuis le Toarcien jusqu’a l’Oxfordien et durant 
tout le Jurassique moyen ou elle peut atteindre, dans d’ autres gisements, une taille presque 
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Fig. 10-12. Trois populations d zBositra buchii (Roemer, 1836) a des stades ontogeniques differents (echantillons 
n°LPMP-B. 4835 8-1 a -3, photos de D. Serrette, Laboratoire de Paleontologie, MNHN, Paris). La Figure 
12 represente l’un des stades de plus grande taille rencontre ici. 

Figs. 10-12. Three populations of Bositra buchii (Roemer, 1836) at different ontogenetic stages (stamples n° 
LPMP-B .48358-1 to -3, photos by D. Serrette, Laboratoire de Paleontologie, MNHN, Paris). The Figure 
12 shows one of the largest ontogenetic phases that is here present. 

deux fois plus grande. Les specimens se presentent presque tous ici avec les valves fermees 
ou etalees mais restees en connexion, ce qui constitue un bon indicateur d’eaux extreme- 
ment calmes. Ce petit bivalve n’etait probablement pas benthique : ses caracteres morpho- 
fonctionnels, analyses en detail par Jefferies et Minton (1965) sur un tres grand nombre de 
populations, denoteraient plutot chez elle des aptitudes a un mode de vie nectoplanctoni- 
que, ou eventuellement suspendu selon Conti et Cresta (1982). 

II se trouve en plus, dans les memes niveaux, quelques specimens de la famille des 
limides (espece Plagio stoma strigillatum ), mesurant 4 a 5 cm de longueur, a coquille tres 
fine et ornementation finement costulee, qui ont pu vivre soit fibres (les actuels limides 
peuvent etre d’excellents nageurs), soit plus probablement fixes a divers supports algaires 
au moyen d’un byssus. 

4.4.4. Mollusques gastropodes 

Appartenant probablement a l’ordre des caenogastropodes mais specifiquement et 
meme generiquement indeterminables, ils sont extremement rares et de tres petite taille. 

4.4.5. Mollusques cephalopodes 

Les ammono'ides sont represents par des coquilles de spiroceratides (espece Parapa- 
toceras distans), d’oppeliides (genres Hecticoceras et Chanasia, plus de nombreuses 
pieces isolees de Lamellaptychus ), de perisphinctides (espece Proplanulites koenigi et 
genre Choffatia) et de tulitides (genre Bullatimorphites). 
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Les belemnoides sont assez frequents, surtout sous forme de rostres appartenant aux 
belemnopseidae (espece Hibolites hastatus). Le specimen n° LPMP-B.3762 represente a 
la Fig. 13 avait ete initialement attribue a un teuthoide de V espece Gramadella piveteaui 
(voir Fischer et Riou, 1982b), le rostre present a sa partie posterieure etant alors suppose ne 
pas lui appartenir; mais un nouvel examen a permis d’etablir que les bras sessiles, au 
nombre de huit, n’etaient pas pourvus de ventouses mais armes de crochets, qui devaient 
etre initialement en chitine, et qu’il ne s’agissait done pas d’un teuthoide mais d’un 
belemnoide, le rostre brise et dejete lateralement lui etant done attribuable. Ceci s’est 
trouve pleinement continue par V etude d’un autre specimen de meme type, represente a la 



Fig. 13 et 14. Cephalopode belemnoide de l’espece Hibolites hastatus (Blainville, 1827) avec parties molles 
partiellement mineralisees (photos de D. Serrette, Laboratoire de Paleontologie, MNHN, Paris). 

Figs. 13 and 14. Hibolites hastatus (Blainville, 1827) belemnite cephalopod with soft tissues partly mineralized 
(photos by D. Serrette, Laboratoire de Paleontologie, MNHN, Paris). 
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Fig. 15 et 16. Rhomboteuthis lehmani Fischer et Riou, 1982, specimen n° LPMP-R.3758 et reconstitution de 
l’espece (photo de D. Serrette, Laboratoire de Paleontologie, MNHN, Paris). 

Figs. 15 and 16. Rhomboteuthis lehmani Fischer and Riou, 1982, specimen n° LPMP-R.3758 and reconstitution 
of the species (photo by D. Serrette, Laboratoire de Paleontologie, MNHN, Paris). 

Fig. 14, a region anterieure moins complete mais dont le rostre est reste en position 
partiellement axiale. Ces specimens, attaques et plus ou moins dechiquetes par des preda- 
teurs alors qu’ils nageaient en pleine eau, sont tombes sur le fond ou ils ont ete rapidement 
sedimentes et mineralises. 

Les teuthoides (calmars) sont abondants et diversifies, sous forme de gladius isoles ou 
d’individus conserves avec mineralisation au moins partielle des parties molles : plesioteu- 
thides des especes Romaniteuthis gevreyi et Rhomboteuthis lehmani , teudopsides (genre 
Teudopsis) et gramadellides (espece Gramadella piveteaui). R. lehmani (Figs. 15 et 16) 
petit teutho'ide a dix bras, dont huit sessiles relativement courts et deux tentaculaires 
beaucoup plus longs que les autres, est assez frequent dans le Callovien inferieur de la 
Voulte-sur-Rhone. C’est par radiographie qu’il a ete possible de reperer, sur celui-ci, la 
position de la poche a encre representee ici au pointille et la forme du gladius indiquee au 
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Fig. 17 et 18. Vampyronassa rhodanica Fischer et Riou, 2002 (specimen n° LPMP-B. 74243, photo de D. Serrette, 
Laboratoire de Paleontologie, MNHN, Paris) et essai de reconstitution fait a partir de plusieurs exemplaires. 
Figs. 17 and 18. Vampyronassa rhodanica Fischer and Riou, 2002 (specimen n° LPMP-B.74243, photo by Denis 
Serrette) and tentative of reconstitution made from several specimens. 

trait discontinu. Les teuthoides a corps etroit, en forme de torpille, et a nageoires triangu- 
laires (de type rhombique), sont connus dans la nature actuelle pour etre particulierement 
adaptes a la nage rapide. 

De nombreux specimens de Vampyronassa rhodanica , espece voisine des actuels 
vampyromorphes ont ete decou verts. Cette espece s’apparente etroitement aux actuels 
vampyromorphes (Figs. 17 et 18), ordre de cephalopodes considere comme intermediate 
entre les teuthoides et les octopodes et qui n’etait jusqu’alors connu que dans les mers 
actuelles, le plus souvent entre 1000 et 4000 m de profondeur. Les bras sessiles, au nombre 
de huit, les deux superieurs plus longs et plus puissants que les autres, sont relies par une 
fine membrane interbrachiale et pourvus chacun de cirres encadrant une rangee de petites 
ventouses. II existe en plus deux appendices sensoriels situes de part et d’ autre des bras 
superieurs. La tete est massive, a globes oculaires situes lateralement. Le cou est indistinct. 
L’entonnoir est situe sous la tete. Le corps, a peine deux fois plus long que la tete, est 
pourvu de courtes nageoires laterales situees tres en arriere, au-dessus desquelles se 
trouvent deux petites capsules correspondant a des organes lumineux. II n’y a pas de poche 
a encre. Le gladius devait etre entierement cartilagineux et tres fin car il n’a laisse, sur 
quelques-uns des specimens, qu’une fine trace claire et lisse de contour ogival, mineralisee 
en phosphate de calcium alors que le reste du corps est en pyrite. 

Les octopodes sont represents par une espece rarissime, Proteroctopus riheti 
(Figs. 19 et 20). Ce poulpe d’une vingtaine de centimetres de long, bras etires, est le plus 
ancien connu a l’etat fossile. II provient du site C de la Boissine ou il a ete trouve par 
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Fig. 19 et 20. Proteroctopus ribeti Fischer et Riou, 1982 (specimen n° LPMP-R.3801, photo de D. Serrette, 
Laboratoire de Paleontologie, MNHN, Paris) et sa reconstitution. 

Figs. 19 and 20. Proteroctopus ribeti Fischer and Riou, 1982 (specimen n° LPMP-R.3801, photo by D. Serrette, 
Laboratoire de Paleontologie, MNHN, Paris) and its reconstitution. 

Bernard Riou dans le niveau z, a 50 cm sous le niveau principal a Ophiopinna elegans. A la 
difference de la plupart des poulpes actuels, celui-ci n’a qu’une seule rangee de ventouses 
a chaque bras et possede une paire de nageoires bien developpees, ce qui montre qu’il etait 
parfaitement adapte a la nage et done probablement chasseur de proies vivantes. Seuls les 
teutho'ides, les vampyromorphes et les octopodes sont particuliers a la Voulte-sur-Rhone. 
Tous ces cephalopodes sans exception etaient nectoniques. 

4.4.6. Pycnogonides pantop odes 

Ce groupe d’arthropodes marins, qui n’ etait jusqu’ici connu que dans la nature actuelle, 
se trouve represente dans le Callovien inferieur de la Voulte-sur-Rhone par de tres nom- 
breux specimens dont les plus grands atteignent 30 cm de largeur, pattes etalees. II s’agit 
d’une espece assez voisine en apparence des actuels nymphonides du genre Nymphon 
(Figs. 21 et 22). Le specimen photographie ici montre parfaitement la trompe, etroite et 
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Fig. 21 et 22. Pycnogonide pantopode du Callovien inferieur de la Voulte-sur-Rhone (Fig. 22, photo de Denis 
Serrette) compare a l’espece actuelle Nymphon gracile (Fig. 23), des eaux plus ou moins profondes du littoral 
mediterraneen et atlantique d’ Europe. 

Figs. 21 and 22. Pycnogonid pantopod from the Lower Callovian of la Voulte-sur-Rhone (Fig. 22, photo by D. 
Serrette, Laboratoire de Paleontologie, MNHN, Paris) compared to the recent species Nymphon gracile (Fig. 23), 
from the more or less deep waters of the mediterranean and atlantic shore of Europe. 


allongee, et permet d’ observer le tubercule oculaire situe en position medio-superieure, 
pres de l’extremite anterieure du cephalon ; en revanche, les cheliceres et les palpes 
(appendices peribuccaux), rudimentaires ou meme absents, n’ont pu etre observes sur 
aucun des specimens degages ; le corps (cephalon, tronc et abdomen) est extremement 
grele ; les pattes articulees, au nombre de huit, sont tres longues et fines. Les nombreux 
specimens examines n’apportent cependant pas assez de details anatomiques pour qu’il soit 
actuellement possible de decrire valablement cette espece, et done de la nommer. Ses plus 
grands individus peuvent atteindre pres de 30 cm, pattes etalees. Un groupe voisin, celui 
des paleopantopodes, a cependant ete decrit en 1929 sur deux petits fossiles decouverts 
dans le Devonien inferieur d’ Allemagne. Les specimens de la Voulte-sur-Rhone different 
nettement des paleopantopodes par leur trompe et leur tubercule oculaire bien developpes, 
par leur abdomen reduit et par leurs pattes a seulement six ou huit articles ; ils se rattachent 
en revanche etroitement, par 1’ ensemble de leurs caracteres, aux actuels pantopodes. 


4.4.7. Crustaces thylacocephales 

Ces organismes tres etranges et pour partie encore enigmatiques, anciennement ranges 
parmi les mysidaces (Van Straelen, 1923) et egalement designes sous le nom de conchy- 
liocarides, comptent ici plusieurs especes, toutes speciales a la Voulte-sur-Rhone : de tres 
abondants Dollocaris ingens (dont les plus gros atteignent 30 cm de longueur) (Figs. 23 et 
24) ainsi que quelques specimens de Kilianocaris lerichei, Clausia ribeti , et Paraostenia 
voultensis (voir Van Straelen, 1923 ; Secretan, 1983, 1985 ; Secretan et Riou, 1983). 

Special au Callovien inferieur de la Voulte-sur-Rhone ou il est extremement abondant 
dans presque tous les niveaux, Dollocaris ingens est un etrange crustace caracterise par une 
carapace enveloppante, trois paires d’ appendices anterieurs armes de pinces, et une paire 
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Fig. 23 et 24. Crustace thylacocephale de l’espece Dollocaris ingens Van Straelen, 1923 (specimen n° LPMP- 
R.50939, photo de D. Serrette, Laboratoire de Paleontologie, MNHN, Paris) et sa reconstitution (d’apres Secretan, 
1985). 

Figs. 23 and 24. Thylacocephalid crustacean of the species Dollocaris ingens Van Straelen, 1923 (specimen n° 
LPMP-R.50939, photo by D. Serrette, Laboratoire de Paleontologie, MNHN, Paris) and its reconstitution (from 
Secretan, 1985). 

d’yeux composes, un peu comparables a ceux des trilobites mais proportionnellement 
enormes, occupant pratiquement tout le cephalon. Ce gigantisme oculaire ne serait cepen- 
dant pas indicatif d’un mode de vie adapte a la faible luminosite des eaux profondes, car il 
n’en presente pas les caracteristiques anatomiques (Frohlich et al., 1992) : il correspondrait 
simplement a une acuite peut-etre exceptionnelle, done favorable au reperage des proies, 
mais en eaux probablement peu profondes et bien eclairees. Ses six appendices anterieurs, 
groupes et curieusement recourbes vers l’avant, n’etaient manifestement adaptes, ni a la 
marche sur fond vaseux, ni a la nage, ce qui porte a penser que cet etrange animal devait 
mener une vie plutot sedentaire, en milieux restreints tels probablement que les niches d’un 
lacis algaire ou il aurait pu facilement se deplacer a la recherche de ses proies. Cette espece 
peut atteindre 30 cm de longueur de carapace. 
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Etant apparemment depourvus de toute aptitude a la nage, tous ces organismes ont pu 
etre benthiques, c’est a dire vivant sur le fond (Secretan, 1985) ; mais la morphologie de 
leurs pattes, thoraciquement redressees vers l’avant, laisse a penser qu’ils devaient plutot 
mener un mode de vie, soit nectopelagique (Rolfe, 1985), soit plus probablement vagile 
infeode a de faibles deplacements en milieu restreint, eventuellement dans les niches d’un 
lacis algaire. 

4.4.8. Crustaces mysidaces 

Une trentaine de specimens de ce groupe tres particulier de petits crustaces a ete etudiee 
par Van Straelen (1923a) et par Secretan et Riou (1986) : ils se repartissent parmi les 
eucopides (espece Eucopia praecursor ), les lophogastrides (espece Lophogaster voulten- 
sis) et les my sides (especes Siriella antiqua et S. carinata). Ces especes sont toutes 
particulieres a la Voulte-sur-Rhone. Les mysidaces, dont d’assez nombreux representants 
subsistent dans la nature actuelle, sont connus pour etre, en milieux marins, nectobenthi- 
ques ou pelagiques, detritivores ou carnivores. 

4.4.9. Crustaces cucumaces 

Avant que Bachmayer (1960) ne decrive Palaeocuma hessi , genre et espece nouveaux 
de la Voulte-sur-Rhone, de 4 mm de longueur, les cucumaces n’etaient connus que dans la 
nature actuelle, principalement en milieux marins ou ils sont reputes etre des organismes 
generalement fouisseurs et ingereurs de sediments. 

4.4.10. Crustaces decap odes 

Ils sont extremement nombreux et tres diversifies, comprenant plus d’une douzaine 
d’ especes : aristeides de l’espec e Archeosolenocera straeleni , peneides des especes Aeger 
brevirostris (Figs. 25 et 26), Antrimpos secretaniae et Rhodanicaris depereti , udorellides 
des especes Udora minuta et U. gevreyi , erymides de 1’ espece Eryma cumonti , glypheides 
de 1’ espece Glyphaea ornata , coleiides de 1’ espece Hellerocaris falloti , eryonides des 
especes Eryon ellipticus et Cycleryon giganteus (Fig. 27), nephropides (famille des 
homars) du genre Pseudastacus , polychellides de 1’ especes Willemoesiocaris ovalis (voir 
Van Straelen, 1922, 1923b ; Carriol et Riou, 1991). 

Glycerion giganteus qui a ete place successivement dans les genres Eryon et Coleia , est 
en realite un Cycleryon bien caracterise. II peut atteindre 30 cm de long (55 cm pattes 
anterieures deployees), mais se presente assez frequemment avec 1’ abdomen replie sous le 
cephalothorax. II n’est connu qu’a la Voulte-sur-Rhone ou il a prolifere au Callovien 
inferieur. II est assez voisin de Cyclerion propinquus , espece moitie moins grande du 
Jurassique superieur et dont il differe par son cephalothorax plus large posterieurement, par 
ses articles abdominaux plus puissants, ses antennes et antennules plus developpees et ses 
pattes anterieures nettement plus longues, pourvues d’epines juste avant 1’ articulation 
carpo-propodiale. 

La plupart des especes citees sont speciales a ce gisement, et toutes presentent des 
adaptations morpho-fonctionnelles leur permettant a la fois la natation et la locomotion, 
mais de maniere, Tune et l’autre, assez restreinte. 

Selon Van Straelen (1922), cette faune carcinologique serait caracteristique d’une mode 
de vie en eaux assez profondes. 
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Fig. 25 et 26. Aeger brevirostris Van Straelen, 1923 (specimen n° LPMP-R.61860, photo de D. Serrette, 
Laboratoire de Paleontologie, MNHN, Paris) et schema reconstitutif de L espece fait a partir de plusieurs 
specimens, les uns fossilises a plat sur schistes et les autres en trois dimensions dans des nodules. Cette espece de 
crustace decapode, qui n’a ete jusqu’ici trouvee qu’ a la Voulte-sur-Rhone ou elle est assez frequente, peut atteindre 
20 cm de longueur, appendices non compris. 

Figs. 25 and 26. Aeger brevirostris Van Straelen, 1923 (specimen n° LPMP-R.61860, photo by D. Serrette, 
Laboratoire de Paleontologie, MNHN, Paris) and reconstitution of the species made from several specimens, some 
of them fossilised flatways on the shale, the others three-dimensional in nodules. This species of decapod 
crustaceous, which is known up to here only at la Voulte-sur-Rhone, can measure 20 cm long, not included the 
appendages. 

4.4.11. Crinoides 

En plus d’un fragment de tige de la famille des isocrinides, il a ete trouve six specimens 
de comatules dont trois d’une meme espece, Rhodanometra lorioli (Fig. 28), de la famille 
des pterocomides (Manni et al., 1985). Les isocrinides sont des crinoi'des vivant fixes au 
moyen de crampons sur un quelconque support, celui-ci pouvant etre eventuellement 
flottant ; les pterocomides sont des comatules fibres, en principe capables de courtes 
natations mais vivant le plus souvent accrochees, au moyen de leurs bras armes de pinnules, 
a des supports divers, dont des algues (mode de vie vagile infeode, c’est a dire aptes a de 
faibles deplacements en milieu restreint). 
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Fig. 27. Cyclerion giganteus (Van Straelen, 1922). Reconstitution faite a partir de plusieurs specimens, les uns a 
plat sur schistes et les autres fossilises dans des nodules. 

Fig. 27. Cyclerion giganteus (Van Straelen, 1922). Reconstitution from several specimens, some of them 
fossilised flatways on the shale, the others three-dimensionally in nodules. 


4.4.12. Echinides 

II n’a ete trouve que des restes d’oursins reguliers, sous la forme de rares fragments de 
theques et de radioles, ceux-ci tres longs et effiles, caracteristiques des especes adaptees 
aux fonds meubles tres calmes. 
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Fig. 28. Rhodanometra lorioli Manni, Nicosia et Riou, 1985. Specimen n° LPMP-R.5665 (photo de D. Serrette, 
Laboratoire de Paleontologie, MNHN, Paris). Cette espece de la famille des pterocomides (crinoi'de du groupe des 
comatules) n’a ete jusqu’ici trouvee que dans le Callovien inferieur de la Voulte-sur-Rhone ou elle devait vivre 
dans un lacis algaires, accrochee par ses bras pourvus de fines pinnules. 

Fig. 28. Rhodanometra lorioli Manni, Nicosia and Riou, 1985. Specimen n° LPMP-R.5665 (photo by D. Serrette, 
Laboratoire de Paleontologie, MNHN, Paris). This species of the pterocomid family (crinoids of the group of the 
comatules) has been yet collected only in the Lower Callovian of la Voulte-sur-Rhone where it probably lived in 
algal networks, enlaced by its arms provided with fine pinnules. 

4.4.13. Asterides 

De rares specimens d’une grande espece (Fig. 29) non encore decrite de la famille des 
solasterides (genre Solaster) ont ete decouverts. Ils possedent dix-huit bras, peu robustes, 
manifestement tres souples et bordes de tres nombreuses et fines pinnules et semblent plus 
adaptes a la nage ondulatoire, en eaux calmes et eventuellement dans un environnement 
algaire flottant, qu’a la reptation sur fonds vaseux. 

Les asterides pentaradiaires (a cinq bras) sont generalement benthiques et detritivores ou 
zoophages ; mais les formes pourvues de longs et nombreux bras, comme celle-ci, 
pourraient avoir ete nectobenthiques, capables de nager en s’elevant sur de courtes distan- 
ces au-dessus du fond marin ou dans un environnement algaire. 

4.4.14. Ophiurides 

Ils sont represents par des populations extremement abondantes d’une petite espece de 
la famille des ophiacanthides, Ophiopinna elegans (Fig. 7), interpretee par Died et 
Mundlos (1972) comme nectopelagique et qui a prolifere ici de multiples fois par vagues 
successives composees chacune de millions d’individus). Fossile emblematique du Callo- 
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Fig. 29. Asteride a dix-huit bras du genre Solaster (photo de D. Serrette, Laboratoire de Paleontologie, MNHN, 
Paris). Cette espece, dont le plus grand specimen trouve mesure 25 cm bras etales n’a pas encore ete decrite. 
Fig. 29. Asterid with eighteen arms of the genus Solaster (photo by D. Serrette, Laboratoire de Paleontologie, 
MNHN, Paris). This species, of which the largest specimen collected, measures 25 cm arms expanded, was not yet 
described. 

vien inferieur de la Voulte-sur-Rhone, Ophiopinna elegans n’a ete jusqu’ici trouvee que 
dans ce gisement ou elle est omnipresente et d’une extraordinaire abondance, ses popula- 
tions pouvant atteindre une densite de plus de mille individus au metre carre, a la surface de 
certains bancs. Valette (1928) avait cru pouvoir y distinguer trois types morphologiques 
differents, mais il n’en existe en realite qu’un seul, un peu variable. II s’agit d’une petite 
espece ne depassant pas 5 cm de largeur, bras etales, pourvus d’ecailles natatoires, la 
rendant apte a nager en pleine eau. 

4.4.15. Poissons 

II a ete trouve plusieurs specimens d’elasmobranches, sous forme d’empreinte de 
selaciens dont les plus gros atteignent presque un demi metre de longueur, ainsi que 
quelques dents isolees de la famille des orthacodontides (genre Sphenodus). Les actinop- 
terygiens, qui ont ete examines par Sylvie Wenz, sont represented par une quinzaine de 
specimens, tous plus ou moins incomplets et specifiquement indeterminables, appartenant 
aux families des macrosemiidae, pholadophorides et ophiopsides (especes des genres 
Macrosemius, Pholodophorus et Ophiopsis). II a ete trouve en plus, egalement examines 
par Sylvie Wenz, quelques specimens incomplets de crossopterygiens appartenant a la 
famille des coelacanthides. Tous sont des carnivores nectoniques, nageant librement en 
pleine eau. 
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4.4.16. Reptiles 

Un crane incomplet de 1 1 cm de long et appartenant a un petit crocodilien marin du 
genre Metriorhynchus a ete decrit par Kuhn-Schnyder (1960) ; une partie du museau d’un 
autre specimen a ete trouvee depuis. 


5. Conditions de fossilisation 

Un des interets majeurs de ce gisement tenant aux particularites tres remarquables, non 
seulement des organismes qui s’y trouvent mais aussi de leur mode inhabituel de fossilisa- 
tion, il ne serait pas concevable ici de se limiter aux aspects simplement stratigraphique et 
paleontologique, sans aborder simultanement 1’ analyse taphonomique et diagenetique du 
gisement. 

Les marnes schisteuses, sedimentees en lits d’epaisseur inframillimetrique a decimetri- 
que et qui constituent ici l’essentiel du Callovien inferieur, formaient initialement une vase 
meuble extremement fine. Ces marnes sont composees pour 60 a 70 % de montmorillonite 
(argilite en tres fines particules, de moins de 0,15 mm), pour 10 a 12 % de carbonate de 
calcium (sous forme de calcite cristallisee), pour 10 a 14 % de silicates (sous forme de 
grains de quartz detritiques), pour 5 a 8 % de siderite (carbonate de fer) et de limonite 
(oxyde ferreux) et pour moins de 1 % de kerogene (sous forme de residus sapropeliques). 
Les quelque 5 % restants, en moyenne, correspondent aux organismes mineralises, c’est a 
dire aux fossiles eux-memes, ceux-ci pouvant depasser 20 % du total dans certains bancs. 

Les restes fossilises sont generalement constitues de pyrite (50 %), de calcite cristallisee 
(30 %), de montmorillonite (10 %) et de gypse sous forme de cristaux (10 %, gypse 
probablement du a 1’ alteration de la pyrite), avec parfois un revetement d’ apatite et de 
galene (Frohlich et al., 1992 ; Wilby et al., 1996). U apatite est un phosphate de calcium qui 
est frequemment associe aux minerais de fer oolitique ; la galene est un sulfure de plomb 
ferrifere contenant ici des traces d’ argent. 

Lorsque les tissus mous des organismes se sont trouves mineralises seulement ou 
essentiellement en pyrite, il ne subsiste alors generalement que leur masse et leur morpho- 
logie generale, la cristallisation s’etant alors faite de maniere trop grossiere pour que leurs 
fins details aient pu subsister. 

A l’inverse, V apatite et la galene se sont reveles aptes a conserver les plus fins details, les 
organes de differente nature (musculeux, cartilagineux, chitineux, phosphates ou calciti- 
ques) pouvant alors presenter une cristallisation differentielle qui permet d’en distinguer 
les contours, ceci du fait que 1’ apatite, notamment, a pu precipiter tres precocement en 
microcristaux. 

Ceci explique que la preservation des organismes dans le Callovien inferieur de la 
Voulte-sur-Rhone soit aussi exceptionnelle. Elle Test a ce point que, par exemple, non 
seulement la structure des branchies, mais aussi la trame, les contours et meme les 
membranes des cellules retiniennes des enormes yeux composes de Dollocaris ingens se 
trouvent parfois conserves, et de maniere etonnante (Frohlich et al., 1992), ce qui est 
particulierement remarquable si l’on considere que les tissus retiniens, particulierement 
fragiles, se degradent et commencent a se desorganiser seulement quelques heures apres la 
mort. 


J.-C. Fischer / Annales de Paleontologie 89 (2003) 223-252 


247 


La mineralisation des tissus mous des organismes a done ete ici exceptionnellement 
rapide ; mais, si cette mineralisation a pu agir ainsi, e’est essentiellement grace a deux 
facteurs determinants : il a fallu que la vase marine et son interface avec l’eau soient 
particulierement pauvres en oxygene libre (milieu dit anoxique ou reducteur), sans quoi les 
parties molles des organismes auraient ete soumises a une degradation bacterienne peut- 
etre plus rapide encore que la mineralisation ; et il a ete en outre necessaire qu’une 
concentration inhabituellement elevee de phosphates, carbonates et sulfates dissous se 
trouve immediatement disponible a 1’ interface eau-sediment, prete a se combiner pour une 
mineralisation precoce des organismes (Wilby et al., 1996). Les animaux tombes morts sur 
la vase du fond marin ont pu commencer a etre recouverts de sediments lors meme des 
processus de mineralisation, puis plus ou moins compactes, ou se trouver integres au sein 
de nodules par 1’ accretion de particules sedimentaires et alors fossilises sans compaction ou 
presque. 


6. Environnement sedimentaire et milieu de vie 

L’ ensemble des donnees ainsi reunies, d’ordre a la fois stratigraphique, faunique, 
lithologique, taphonomique et diagenetique, permet d’aborder maintenant 1’ analyse pa- 
leoecologique du gisement, ce qui n’avait pas encore ete fait. 

Ces fonds marins devaient etre extremement calmes, car on n’y releve aucun indice 
d’une quelconque energie hydrodynamique : aucun effet de ressac (telles que pourraient 
l’etre, par exemple, des traces de fragmentation ou de desarticulation et de dispersion de 
carapaces de crustaces) ni aucun effet de courant (aucune trace de ripple marks , aucune 
orientation unidirectionnelle des bras des Ophiopinna elegans tombees au fond). Tous ces 
indices font defaut ici. Qui plus est, les innombrables populations de Bositra buchii se 
presentent presque toujours, malgre la grande fragilite de leurs coquilles, avec leurs valves 
restees en connection, et les Ophiopinna elegans , en depit de leur extreme finesse, n’ont 
pratiquement jamais les bras desarticules. 

Ces fonds devaient etre en outre tres peu oxy genes, en permanence ou au moins 
periodiquement. Ceci est en accord, d’une part avec V absence de toute trace d’hydrodyna- 
misme, en outre avec V extreme rarete des organismes fouisseurs ou ingereurs de sediments 
(limites ici a quelques annelides, sipunculides et crustaces cucumaces), et en troisieme lieu 
avec le mode de fossilisation tres remarquable des tissus mous des organismes, ce qui 
implique une teneur en oxygene libre tres faible ou meme nulle, non seulement du sediment 
vaseux lui-meme, mais aussi des premieres tranches d’eau se trouvant en contact avec le 
fond. 

Ces fonds marins devaient done se situer a une profondeur suffisante pour etre soustraits 
a la fois a l’hydrodynamisme et a V oxygenation, ce qui correspond a des conditions de 
confinement, cependant que les tranches d’eau moyennes ou superieures devaient se 
trouver normalement agitees et oxygenees. 

Ces conditions de confinement du fond marin pourraient corresponds ici a une zone 
d’approfondissement, sous une epaisseur d’eau de l’ordre de 200 m (Rolfe, 1985 ; Fischer 
et Riou, 2002). 

Les fonds marins devaient done se situer en zone aphotique (a luminosite extremement 
faible ou nulle), et etre de ce fait impropres a la vie des algues. Ils devaient etre en outre, du 


248 


J.-C. Fischer / Annales de Paleontologie 89 (2003) 223-252 


fait de 1’ absence ou presque d’oxygene libre, bien peu propices a la vie animale. De fait, la 
faune qui s’y trouve fossilisee est en tres grande majorite constitute d’organismes pelagi- 
ques, nectopelagiques, mesopelagiques ou pour le moins nectobenthiques (ay ant vecu dans 
les tranches d’eau superieures, moyennes ou eventuellement basses), tandis que les orga- 
nismes proprement benthiques (exclusivement infeodes au substrat sedimentaire) y font 
figure d’ exception. Cependant, nombre des organismes rencontres et aptes a la natation ne 
devaient pas etre pour autant tous d’excellents nageurs, ni des carnassiers tres veloces : tel 
devait etre notamment le cas des crustaces dans leur ensemble, non seulement des thyla- 
cocephales, mais aussi des divers et nombreux decapodes, qui devaient chasser a l’affut 
plutot qu’a la pour suite. 

On peut en conclure qu’il devait exister, dans les diverses tranches d’eau, surtout 
superieures et moyennes, la ou le degre de luminosite le permettait, des peuplements 
d’algues souples non fixees pouvant eventuellement former des mattes flottantes et servir 
de substrat ou de refuge a nombre des organismes non pelagiques qui ont vecu ici 
(brachiopodes terebratulides, gastropodes, bivalves du genre Plagiostoma , pycnogonides 
pantopodes, crustaces thylacocephales et decapodes, crinoides et asterides). 

Ces conditions speciales d’environnement ont du subsister ici de maniere a peu pres 
identique durant toute la duree de cette serie sedimentaire du Callovien inferieur, car les 
peuplements qu’on y retrouve fossilises apparaissent assez homogenes dans 1’ ensemble des 
niveaux qui la composent. 


7. Tous ces organismes ont-ils vecu sur place ? 

Les quelques spores et restes de vegetaux d’origine continentale qui se sont trouves 
enfouis ici ont du etre apportes par le vent depuis un biotope insulaire voisin, tel qu’il en 
existait un certain nombre sur le Plateau central alors en majeure partie submerge sous une 
assez faible epaisseur d’eau. 

Pour ce qui concerne les animaux, un premier fait merite d’etre signale : alors que les 
cephalopodes belemnoides, teuthoides, vampyromorphes et octopodes ont laisse des traces 
mineralisees de tissus mous, tel n’est pas le cas pour les ammonoides dont les coquilles sont 
toujours depourvues de telles traces : ceci laisserait a supposer que ces derniers n’ont pas 
vecu sur place et que leurs coquilles sont done arrivees par flottaison ; les aptychus sont 
pourtant abondants dans le gisement, mais tres rarement en relation avec les coquilles, 
meme pour les oppeliides. 

Si quelques-unes des populations d’organismes qui se sont fossilises ici ont pu simple- 
ment y transiter a partir de zones marines environnantes, ce qui est vraisemblable pour les 
nectopelagiques (cephalopodes et poissons notamment), d’autres en revanche, plus ou 
moins sedentaires, ont manifestement eu leur habitat ici-meme : les bivalves du genre 
Plagiostoma , les rares gastropodes, les annelides, les pycnogonides, 1’ ensemble des crus- 
taces, les echinides, crinoides et asterides. 

Le cas des populations si etonnamment abondantes de Bositra buchii et d ' Ophiopinna 
elegans pose une interrogation : ces populations ont-elles vecu ici en s’y reproduisant ou 
sont-elles venues d’ailleurs, entrainees par des courants dans ces parages ? Le fait qu’il s’y 
trouve des individus de tous ages, et notamment des tres jeunes, porte a penser que ces 
especes ont pu se reproduire en ces lieux, et done y vivre normalement. 
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Les mattes d’algues flottantes qui semblent avoir caracterise ici le milieu marin pour- 
raient en fait avoir constitue, non seulement des zones d’abri ou de refuge, mais aussi des 
lieux de reproduction si l’on considere les nombreux individus jeunes retrouves fossilises 
dans les sediments : Bositra buchii , teuthoides (notamment Rhomboteuthis lehmani ), 
pycnogonides, crustaces thylacocephales (notamment Dollocaris ingens ) et decapodes, 
Ophiopinna elegans , alevins.... Ces jeunes, a des stades ontogenetiques souvent tres 
precoces, n’ont pu tous venir d’ailleurs, ce qui porte a penser que le milieu etait ici propice, 
non seulement a la juvenilite de nombreux groupes d’organismes, mais aussi a leur 
reproduction. 


8. Les facteurs de mortalite 

Cette mortalite par phases successives, qui a marque le Callovien inferieur de la 
Voulte-sur-Rhone en concernant chaque fois une multitude d’ individus de divers groupes 
d’organismes ( Bositra buchii , ammonoides du genre Parapatoceras , pycnogonides panto- 
podes, Dollocaris ingens , Ophiopinna elegans,...) pourrait etre imputee a des episodes de 
proliferation bacterienne, tels qu’on en connait dans la nature actuelle, designes sous le 
nom d’« eaux rouges » : des bacteries qui se multiplient rapidement en envahissant toute la 
tranche d’eaux superficielles d’un domaine maritime et qui, mourant ensuite massivement, 
empoisonnent et asphyxient assez brutalement le milieu par degagement de substances 
toxiques en grandes quantites et epuisement de l’oxygene libre ; apres quoi la vie animale 
se redeveloppe. Or, le depot des douze metres de schistes marneux ici accumules durant le 
Callovien inferieur a pu durer assez longtemps (de l’ordre de quelques milliers d’annees) 
pour qu’un tel type de phenomene ait pu vraisemblablement se reproduire un bon nombre 
de fois. 

Independamment de ces phases de mortalites massives, beaucoup des organismes 
sedimentes ici ont pu mourir individuellement, par simple fin de vie, tandis que d’autres, 
plus ou moins dechiquetes, ont du tomber au fond apres qu’un predateur les ait attaques 
(voir l’exemple des deux specimens d ’Hibolites hastatus represents ici Figs. 13 et 14). 

Par ailleurs, il convient de preciser que nombre des crustaces retrouves fossilises, 
notamment parmi les thylacocephales, les mysidaces et les decapodes, sont manifestement 
des exuvies, car depourvus de leurs appendices, et ne relevent done pas de mortalite. 


9. Structure de la chaine alimentaire 

Entre les phases de mortalite et independamment d’elles, il a done existe a la Voulte-sur- 
Rhone, durant le Callovien inferieur, des episodes ou la vie s’est abondamment developpee 
sur place, avec constitution d’une chaine alimentaire dont les principaux traits structuraux 
peuvent etre aisement enonces. 

Il convient tout d’abord de souligner ici 1’ absence totale, et assez inhabituelle, d’orga- 
nismes phytophages directs, tels par exemple que les archeogastropodes. 

Parmi les autres modes alimentaires pouvant etre reconnus dans le gisement se trouvent 
notamment : 
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• des filtreurs, represents ici par les bivalves ; 

• des microphages tels que les brachiopodes et les cephalopodes ammonoides ; 

• des detritivores, dont font partie les annelides de la famille des aphroditides, les 
pycnogonides pantopodes, les crustaces de petite taille, ainsi que les echinodermes 
(crino'ides, asterides, ophiurides et echinides) ; 

• des ingereurs de sediment, ici represents exclusivement par des annelides de la 
famille des arenicolides, par des sipunculides et par des crustaces cucumaces ; 

• des camassiers predateurs, represents par tous les autres organismes ici rencontres : 
les cephalopodes belemnoides, teuthoides, vampyromorphes et octopodes, les crusta- 
ces des lors que leur taille le leur permettait, les poissons et les reptiles. 

Ce qui, pour un carnassier, determine une proie n’est bien souvent pas tant d’ordre 
qualitatif, mais reside en revanche essentiellement dans son aptitude a la saisir et a 
Lingerer : done une question de rapidite ou d’agilite, et plus encore une question de taille, 
chacun pouvant s’attaquer indifferemment a des mollusques, a des crustaces ou a des 
poissons pourvus qu’il puisse les attraper sans risquer de se faire lui-meme devorer. Or, 
certains de ces predateurs etaient d’une taille deja assez redoutable pour nombre des 
organismes qui vivaient ici : des cephalopodes teuthoides dont le gladius seul atteint 30 cm, 
ce qui donne une longueur de corps de 40 cm, non compris les bras tentaculaires ; des 
crustaces thylacocephales du genre Dollocaris longs de 30 cm ; des crustaces decapodes 
des genres Aeger et Cycleryon pouvant mesurer respectivement 20 et 30 cm de longueur ; 
des elasmobranches selaciens dont le plus gros qui ait ete trouve fait 50 cm de long, et des 
actinopterygiens ; des reptiles crocodiliens (genre Metriorhynchus ) atteignant au moins 
30 cm du museau a l’extremite de la queue. 

Les carnassiers predateurs etaient done ici largement dominants, tant en diversite qu’en 
taille, et pouvaient disposer de proies en abondance. En fonction de leurs aptitudes, les 
cephalopodes (belemnoides, teuthoides, vampyromorphes et octopodes) devaient pouvoir 
se nourrir de Bositra buchii , ou de crustaces et d’ autres cephalopodes pourvus qu’ils soient 
d’une taille inferieure ; les crustaces quels qu’ils soient devaient s’attaquer preferentielle- 
ment aux autres crustaces plus petits, eventuellement de la meme espece, ainsi qu’a de 
jeunes cephalopodes ; les poissons, dont les requins, et les crocodiliens, pouvaient avoir un 
vaste choix en fonction simplement de leurs preferences. 

Quelques autres organismes en revanche, tels notamment les pycnogonides, les asteroi- 
des, ophiurides et crino'ides, ne devaient guere avoir ici de predateurs car peut-etre faciles a 
attraper mais pauvres en organes chamus et done en succulence. De fait, aucun de leurs 
specimens retrouves fossilises dans le gisement ne presente de traces de predation. 

Des telles traces sont en revanche, frequentes sur les belemnoides, les teuthoides et les 
poissons, dont les restes tombes au fond et ensuite fossilises peuvent etre plus ou moins 
dechiquetes et de ce fait incomplets. 


10. Conclusions 

Le bilan des fouilles paleontologiques effectuees de 1983 a 1986, dans le Callovien 
inferieur de la Voulte-sur-Rhone a permis de mettre en evidence les caracteristiques tres 
exceptionnelles de ce gisement, dont l’interet tient a trois particularites majeures : 
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• une composition faunique tres particuliere, assez peu diversifiee mais comprenant a la 
fois des organismes pelagiques meso- et bathypelagiques, en populations souvent 
surabondantes (bivalves posidoniides, cephalopodes divers, ophiurides ophiacantides, 
selaciens), nombre d’ organismes vagiles infeodes (pycnogonides panthopodes, cras- 
taces thylacocephales, crinoides pterocomides) et quelques organismes proprement 
benthiques (annelides principalement) ; ceci avec la presence remarquee de classes 
d’ organismes qui n’etaient precedemment connues que dans des formations geologi- 
ques beaucoup plus recentes ou seulement meme dans les milieux marins actuels, 
comme c’est notamment le cas pour les octopodes et les vampyromorphes (mollusques 
cephalopodes), pour les pycnogonides pantopodes et pour les crustaces cucumaces ; 

• une conservation inhabituelle des organismes, dont beaucoup se trouve fossilise avec 
mineralisation fine de leurs parties molles, tels que nombre d’ annelides, de mollusques 
cephalopodes et de crustaces thylacocephales ; 

• des conditions d’environnement sedimentaire en milieu marin relativement profond, 
de l’ordre d’au moins 200 m (epibathyal), comportant un bon niveau d’ oxygenation 
dans les tranches d’eau superficielles et moyennes ou ont pu se developper des mattes 
algaires fibres, mais non a 1’ interface eau-sediments qui devait etre fortement anoxi- 
que et done propice a la mineralisation des tissus mous des organismes tombes au fond. 

Les campagnes de fouilles dont il vient d’etre question, et la qualite tres exceptionnelle 
des fossiles recoltes n’ont certainement pas ete sans influencer 1’ initiative prise tres peu de 
temps apres par Bernard Riou, de creer sur place un musee local de paleontologie. Celui-ci, 
situe a Voulte-sur-Rhone et inaugure le 25 mai 1989, presente bien evidemment quelques- 
unes des plus belles pieces du Callovien inferieur du gisement de la Boissine. 
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